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摘　要:采用半薄和超薄切片技术对宁夏枸杞(Lycium barbarum L.)异型绒毡层的来源 、结构及发育特点进行了
研究 ,结果表明:(1)枸杞异型绒毡层由药隔绒毡层和药壁绒毡层组成 , 两种绒毡层除了来源 、形态及分布位置不同
外 ,其分化 、成熟和降解时间 ,以及细胞质组成 、分泌物成分等均有差异。(2)小孢子母细胞期间 , 药隔绒毡层细胞
电子密度大 ,具有很强的脂质性质 , 光滑内质网和脂质小泡很丰富;而药壁绒毡层细胞中的核糖体和粗糙内质网较
多。四分体后期 ,两种绒毡层细胞均含有很丰富的核糖体 、粗糙内质网和分泌团。 减数分裂前 , 两种绒毡层的细胞
壁出现松散并呈絮状。之后 ,由于不同发育时期绒毡层细胞的不同分泌物在絮状细胞壁中的分布 , 致使二者的细
胞壁都出现了一系列变化。(3)从小孢子早期开始 , 两种绒毡层细胞的质膜都发生了局部解体。分析推测 ,在母细
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Abstract:To understand the discrepancy of the he terotypic tape tum of Lycium barbarum L., we investig a-
ted the origin ,morpho logy and ult rastructural characteristics using light and elect ron microscopy .Besides
the o rigin , fo rm , and the location are dif ferent , the time o f di fferentiat ion ,mature and deg radation , the cy to-
plasm composi tion , and secretion components are not the same in the tw o tapeta.During the micro spore
mo ther cell phase the elect ronic density is higher and having very st rong lipid properties ,while smoo th ER
and lipid vesicles are very rich in C-tapeta ,but ribo somes and rough ER are very abundant in P-tapeta.At
the late o f tet rad there a re lo ts of ribo somes , rough ER and secretory groups in the tw o tapeta.Befo re M ei-
o sis the w all of tw o tape ta appears to lo ose and w ith the cot tony .Fo llow ing that during the dist ribut ion of
dif ferent secretions at co ttony w all in developmental stages , the w alls of the both tapeta have gone through
a se ries o f special changes.Moreover , f rom the early stage of microspore the plasma membranes of the bo th
tapeta disagg regate part ially.It is presumed that the P-tapeta possess ow n a higher rate of pro tein synthe-
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sis , and C-tapeta having a higher rate of sugar and lipid synthesis during the microspo re mothe r cell stag e.
At the late stag e of te trad C-tapeta have st reng thening the functions o f synthesis and secretion of callo se
enzyme.The cot tony w all and the partial disintegrated plasma membrane o f tw o tapeta facilitate to secre te
greater nutrient g ranules out of the tapetacells w ith large quanti ty and smoothly .












































胂酸钠配制 ,0.05 mol/L , pH 7.0)于室温下前固定
3 h ,然后在 1%锇酸后固定液中(二甲胂酸钠配制)
于 4℃后固定 12 h ,再进行系列梯度丙酮脱水 ,环氧
树脂 Epon812渗透与包埋 ,60℃恒温箱中聚合 48 ～
72 h 。莱卡 UC-6 型超薄切片机切片 ,半薄切片厚
度为 1 ～ 1.5 μm ,超薄切片厚度 70 ～ 80 nm 。半薄






























胞质浓度要稍大于 P-绒毡层的胞质浓度(图版 Ⅰ ,




细胞程序性死亡(Prog rammed cell death ,
245312 期　　　　　　　　　　　　　徐　青 , 等:宁夏枸杞异型绒毡层发育的超微结构特点
PCD)是植物发育过程中由基因控制的 、主动的细胞
死亡过程 ,绒毡层的降解过程即属于 PCD。观察发
现 ,枸杞 P-绒毡层与 C-绒毡层开始降解和完全解体
的时间(PCD 时间)明显不同。通常 C-绒毡层开始
PCD的时间早于 P-绒毡层(图版 Ⅰ , 4)。从小孢子
母细胞减数分裂至小孢子液泡化期间 ,均可观察到





孢子液泡化期间 ,并且 P-绒毡层降解发生时 ,往往
是相邻细胞径向壁内侧的原生质体首先开始收缩
(图版 Ⅰ , 7)。在二核花粉发育中期 , P-绒毡层于原
位收缩 、消失(图版Ⅰ ,8)。另外 ,在 PCD过程中 ,二
者细胞仍旧进行着营养物质的分泌活动 ,营养物质
与细胞降解产物一起逐渐分泌 、溢入药室(图版 Ⅱ ,
1),直至完全溢出 ,最后松散的细胞壁解体 、消失 。















壁结构解体 ,取而代之为松散 、蓬松的絮状细胞壁 ,
与质膜一起花瓣状向药室隆起 。其原生质体表面的
分泌颗粒也较多(图版 Ⅱ , 3)。母细胞减数分裂期
间 ,P-绒毡层细胞横向增大 ,细胞核分裂成 2核 ,胞
质中核糖体 、粗糙内质网增多 , 细胞壁也蓬松呈絮
状 ,大量细胞分泌颗粒密集在絮状细胞壁中而使得
细胞壁呈蜂窝状(图版Ⅱ ,4)。C-绒毡层细胞剧烈增
大 ,呈楔形凸向药室 ,细胞核分裂形成了 2 ～ 4 核细
胞 ,胞质中脂质泡和液泡增多 ,光滑内质网网状密集
分布 ,分泌颗粒物在絮状细胞壁中较多而使得细胞





密 ,核糖体 、线粒体丰富 ,粗糙内质网近均匀地分散
在胞质中 ,絮状细胞壁中仍然分布着较多分泌颗粒。
因分泌颗粒纵向较整齐地排列而使得此时的细胞壁
呈齿条状 ,质膜清晰可见(图版 Ⅱ , 7)。C-绒毡层细
胞胞质依旧浓密具脂质性质 ,光滑内质网密集呈网
状交错分布 ,大小不等的脂质囊泡和液泡充满了整
个细胞 ,细胞壁很厚 ,分泌颗粒排列较整齐(图版 Ⅱ ,
8)。高倍放大后 ,原生质体表面未见质膜 ,众多较大
的 、电子密度中等的颗粒较整齐地排列在蓬松的细




















版 Ⅲ ,7)。因此 ,推测致密小颗粒群为含有蛋白的分
泌物。致密小颗粒群分离后 ,以小囊泡形式从绒毡
层细胞中分泌出来 ,最后大量附着在四分体胼胝质













版Ⅳ ,2)。此时 ,C-绒毡层细胞胞质密度减小 ,内质


















现 ,质膜已解体 ,乌氏体近似椭圆形 ,电子密度很大
且质地均匀 、似脂质 ,表面较粗糙(图版Ⅳ,8)。与此
同时 ,C-绒毡层细胞深度解体 ,大部分胞质已溢入药

















胞质中的核糖体大量增加等等[ 12 , 13] 。本研究结果
表明 ,从小孢子发生至雄配子体成熟过程中 ,枸杞异
型绒毡层与其它植物的同型绒毡层一样经历了一系
列分化 、成熟 、退化等变化阶段 ,最后以完全解体而
告终。并且枸杞异型绒毡层的超微结构变化与同型
绒毡层有很多相似之处 ,如胞质浓厚 ,细胞器丰富 ,

















































[ 14 , 15]
。目前研究表明 ,绒毡层的降解过程属







的 Alectra thomsoni 和番茄(Lycopersicon esculen-
tum)等异型绒毡层一样 ,其药壁和药隔绒毡层具有
不同的来源及形态











































系[ 1 2 , 21 , 22] 。通常在分泌细胞中 ,粗糙和光滑内质网
丰富而形态多样 ,它们在蛋白质 、多糖和脂质的合





























过[ 3 0 , 31] 。孢粉素对脂质表面和小孢子外壁具有一
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图版 Ⅰ 　1.P-绒毡层(PT)分化形成时 ,药隔表面的薄壁细胞才开始C-绒毡层(箭头所示)的分化 , ×200;2.示 P-绒毡层(PT)和 C-绒毡层
(CT), ×200;3.C-绒毡层细胞的胞质浓度较 P-绒毡层细胞的胞质浓度大 , ×200;4.C-绒毡层细胞降解时间较 P-绒毡层细胞早 , ×200;5.降解
过程中的 C-绒毡层细胞 , ×500;6.C-绒毡层细胞解体消失时间较 P-绒毡层细胞早 , ×200;7.P-绒毡层细胞降解时径向壁内侧的细胞质首先发
生收缩 , ×2 500;8.P-绒毡层细胞的细胞质几乎完全降解,仅剩细胞壁 、乌氏体 , ×1 000。
图版 Ⅱ　1.绒毡层细胞降解过程中细胞内容物溢入药室(Lo), ×8 000;2.母细胞早期 P-绒毡层细胞的细胞壁(W)疏松 ,胞质表面有少量
分泌颗粒(箭头所示), ×25 000;3.母细胞早期 C-绒毡层细胞胞质密度很大 ,具脂质性质 ,光滑内质网(sER)和脂质囊泡丰富 ,细胞壁松散呈絮
状(箭头所示), ×15 000;4.减数分裂期间 P-绒毡层细胞核糖体 、粗糙内质网(rER)较多 ,细胞壁呈絮状 ,分泌颗粒密集于絮状细胞壁中使得细
胞壁呈蜂窝状(箭头所示), ×10 000;5.减数分裂前 C-绒毡层细胞光滑内质网和脂质泡增多 ,细胞壁呈蜂窝状 , ×8 000;6.图 5放大 ,示蜂窝状
细胞壁及分泌颗粒 , ×40 000;7.四分体早期 P-绒毡层细胞胞质及其齿条状细胞壁(白色箭头所示), ×6 000;8.四分体早期 C-绒毡层细胞的细
胞壁非常厚且排列整齐(箭头所示),光滑内质网和脂质囊泡仍然很多 , ×8 000。
图版 Ⅲ　1.图版Ⅱ8放大 ,示蜂窝状细胞壁和分泌颗粒(箭头所示),细胞壁内侧未见质膜, ×15 000;2.示致密颗粒由绒毡层细胞内分泌
到药室(箭头所示), ×5 000;3.示致密颗粒附着于四分体胼胝质壁的表面(箭头所示), ×3 000;4.图 3放大 ,示药室(箭头所示)和四分体胼胝
质壁表面的致密颗粒 , ×5 000;5.示质膜与由小分泌囊泡和囊泡膜聚集而成的蜂窝状细胞壁(箭头所示), ×15 000;6.四分体胼胝质壁降解期
间 , P-绒毡层细胞含有非常多致密颗粒与不同形状的分泌团(白色箭头所示), ×8 000;7.图 6放大 ,示细胞质中的分泌团(白色箭头所示)与致
密颗粒的分布 , ×10 000;8.示四分体胼胝质壁降解期间 C-绒毡层细胞中的致密颗粒及呈蜂窝状的细胞壁(箭头所示), ×15 000。
图版 Ⅳ　1.示小孢子早期P-绒毡层细胞中的粗糙内质网堆 、线粒体与脂质囊泡 , ×40 000;2.P-绒毡层细胞中平周分布的粗糙内质网 、前
乌氏体和松散的细胞壁(箭头所示), ×20 000;3.示 P-绒毡层细胞鸟巢状细胞壁及其内侧的前乌氏体 ,未见质膜 , ×30 000;4.示小孢子早期 C-
绒毡层细胞的鸟巢状细胞壁(箭头所示)及其内侧的前乌氏体 ,以及部分质膜 , ×20 000;5.小孢子液泡化期间 P-绒毡层细胞开始降解 ,胞质稀
薄 ,质膜不完整 ,乌氏体(Ub)分布于沙状细胞壁表面 , ×25 000;6.图 5放大 ,示质膜波浪状内陷 ,乌氏体分布于沙状细胞壁(箭头所示)外侧 , ×
50 000;7.小孢子液泡化期间 ,处于降解之中的 C-绒毡层细胞器结构已模糊 ,絮状细胞壁(箭头所示)的表面仍旧分布着乌氏体 , ×10 000;8.小
孢子晚期降解中的 P-绒毡层细胞大部分胞质已流入药室 ,质膜完全消失 ,细胞仅靠絮状细胞壁(箭头所示)维持形状 ,其表面依然分布着大量
的乌氏体 , ×25 000。
2458 西　北　植　物　学　报　　　　　　　　　　　　　　　　　　　29 卷
Explanation of plates:
SSC.S econdary sporogenous cell;PT.Parietal tapetum;CT.Connective tapetum;M MC.Microspore m other cell;Te.Tet rad;rER.Rough en-
doplasmic ret icu lum;sER.Smooth en doplasmic ret iculum;Mi.Microspore;W.Cell w all;v.Vacuole;Ve.Vesicle;m.Mitoch ond ria;Ub.Ubisch
b ody ;L.Lipid d roplet;Lo.Loculu s;Po.Pollen;M L.Middle layer;ca.Callose
Plate Ⅰ　Fig.1.The C-t apeta of su rface of connective parenchym a b egin the di fferent iation state at the P-t apeta(PT)f ormat ion(arrow),
×200;Fig.2.Showing the P-tapeta(PT)and the C-t apeta(CT), ×200;Fig.3.Show ing the cytoplasm densi ty of C-tapeta bigger than that of P-
tapeta , ×200;Fig.4.Showing th e degradation time of the C-t apeta earlier th an that of P-t apeta , ×200;Fig.5.Show ing the C-tapeta degrada-
t ion , ×500;Fig.6.Show ing th e disappearing t ime of th e C-t apeta earlier than that of P-t apeta , ×200;Fig.7.When th e P-tapeta degrade it s cyto-
plasm of the inner radial w al l cont ract s f irs tly , ×2 500;Fig.8.Cy toplasm of th e P-tapeta almos t degrades completely , on ly Ubisch b ody and w all
retain , ×1 000.
Plate Ⅱ　Fig.1.Du ring th e P-t apeta degrading the cell con tents flow into loculus , ×8 000;Fig.2.In th e early stage of microspore mother
cel l , the cell w al l(W)of P-t apeta w as loosed.There w ere lit t le secrete granules at the surface of cy toplasm (arrow), ×25 000;Fig.3.In the early
stage of microspore m oth er cell the cytoplasmic density of C-t apeta was big and having natural lipid.Smooth ER and lipid vesicles were rich and
th e cell wall w as in Cot ton- w ool(arrow), ×15 000;Fig.4.Du ring the meiosis there were lot s of ribosomes and rou gh ER in P-tapeta , w hile the
cel l wall w as in Cot ton-w ool.A great amoun t of secretory granules dist ributed in the cell w all of cot ton-w ool lead to it l ook ed like honey comb in
shape(arrow), ×10 000;Fig.5.Before the meiosis smooth ER and lipid vacu oles increased , the cell w all l ook ed like honeycomb in shape , t oo , ×
8 000;Fig.6.Part of f igure 5 amplif ication , show ing the honeycomb-sh aped cell w all and secretory g ranules , ×40 000;Fig.7.Early tet rad , show-
in g the cytoplasm and the cell w all of rack shape of P-t apeta(The w hite arrow), ×6 000;Fig.8.Early tet rad , sh owing there w ere great am ount
smooth ER , lipid vesicles an d vacuole in C-t apeta , the cell w all w as very thick and in good order , ×8 000.
Plate Ⅲ　Fig.1.Ampli ficat ion of Plate Ⅱ Figure 8 , show ing the cell w all in honey comb-shaped and secretory granules(arrow)and th e plas-
m alemma disap peared , ×15 000;Fig.2.Den se granules i s secreted in to loculu s f rom tapetal cells , ×5 000;Fig.3.Dense granu les adhere to the
tet rad surface , ×3 000;Fig.4.Ampli ficat ion of fi gure 3 , show ing the dense granules of su rface in tapetal callose and loculus , ×5 000;Fig.5.sha-
ow ing the plasm olemma and the cell w all w ith small secrete vesicles and vesicles mem brane(arrow), ×15 000;Fig.6.At the tim e of cal lose w all
di ssolu tion , there w ere qui te a lot elect ron-dense g ranules and various shapes s ecrete lump s in P-tapeta(Th e w hite ar row), ×8 000;Fig.7.Am-
pli ficat ion of Figure 3 , show ing the secrete lump(T he w hite arrow)and the dis t ribut ion of dense g ranules , ×10 000;Fig.8.Show ing th e callose
w all deg radation qui te a lot elect ron-dense granules and cell w all in h oneycom b-shaped(arrow)in C-tapeta , ×15 000.
Plate Ⅳ　Fig.1.Sh ow in g the early stage of microspore the mi tochondria and lipid vesicles in the middle of rough ER heap , ×40 000;Fig.
2.Show ing rough ER of periclinal di st ribut ing , p ro-Ubisch b ody and loosed cell w all in P-tapeta , ×20 000;Fig.3.Show ing pro-Ubisch b ody loca-
t ed at the inside of cell w all in bi rd' s nes t sh ape.Th ere w as no plasmolemma , ×30 000;Fig.4.Sh ow ing the early stage of microspore , the cell
w all in bird' s nest shape(arrow), pro-Ubisch body and part plasmolemma , ×20 000;Fig.5.Du rin g th e vacuolization of microspore , the cyto-
plas t w as thin in P-tapeta , the plasma memb ran e was not complete , and p ro-orbicu les dis t ributed in the surface of cell w al l in sand shape , ×25
000;Fig.6.Part of f igure 5 amplif ication , show ing the plasmolemma w avy invaginated w hile the orbicules dis t rib uted in the outside sand-shaped
cel l w all(arrow), ×50 000;Fig.7.During the vacuolizat ion of microspore organelles st ructu re had blur red in P-t apeta , whi le the orbicules dis-
t ribu ted in the surface of cot ton-shaped cel l w all(arrow), ×10 000;Fig.8.In the late of s tage microspore , mos t cy toplasm f low ed in to anther
chamber , the plasmolemma disap peared completely ,and the cell only by th e cell w all in flocculent-shape maintained it s sh ape , w hile th ere were
sti ll a lot s orbicu les in the su rface of P-t apeta(arrow), ×25 000.
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图版 Ⅰ 　Plate Ⅰ
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图版 Ⅱ　Plate Ⅱ
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